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Ribuloza-bisfosfat karboksilasa/oksigenaza (Rubisko) aktivaza rubiskonun aktiv mərkəzlərindən sıx bir- 
ləşmiş ingibitorları azad etmək üçün ATF-in hidroliz eneriisindən istifadə edir və bitkilərdə fotosintesin 
tənzimlənməsində mühüm rol oynayır. Rubisko aktivaza fermenti təbiətdə ən çox rast gəlinən və CO, 
qazının fotosintetik assimilyasiyasının ilkin reaksiyasını kataliz edən Rubisko fermentinin aktivləşməsi 
reaksiyasınını kataliz edərək, bitkilərin böyüməsini tənzimləyir. Təqdim olunan icmalda Rubisko akti- 
vazanın Rubisko fermentinin katalitik fəallığının bərpasında rolu, onun struktur-funksional təşkili, izo- 
formalarının genlərinin ekspressiyası, sutkalıq tsikldən və istilik stresindən asılı olaraq zülallarının miq- 
darının tənzimlənmə mexanizmiləri haqqında məlumat verilir. Fotosintezin effektivliyini artırmaqla 
dənli bitkilərin məhsuldarlığının yüksəldilməsində Rubisko aktivazanın mümkün rolu müzakirə olunur. 


Açar sözlər: Fotosintez, Rubisko, Rubisko aktivaza, ekspressiya, tənzimlənmə, istilik stresi 


Yer üzərində həyat yaranan gündən, yəni 
təxminən 3,5 milyard il bundan əvvəl karbon qazı 
(CO2) bioloji metabolizmin əsas komponenetinə 
çevrilmişdir. Karbonun Kalvin tsikli yolu ilə 
assimilyasiyası qeyri-üzvi karbonun biosferə daxil 
olmasının ilkin yolunu xarakterizə edir (Tabita et 
al. 2007). Günəş enerjisi vasitəsi ilə bitkilər 
atmosferdəki karbon qazını mənimsəyir və beləlik- 
lə, üzvi birləşmələrin əmələ gəlməsi və fotosintetik 
orqanizmlərin böyümə və çoxalması məqsədilə 
enerji saxlayan molekullar sintez etmək üçün şərait 
yaranır. CO,-nin fiksasiyası üçün əsas cavabdeh 
ferment olan Rubisko oksigenli fotosintezin 
mövcud formalarının hamısında iştirak edir. Bütün 
yaşıl bitkilərin həyat fəliyyəti Rubiskodan çox 
asılıdır. Bu ferment CO,-ni fotosintetik yolla 
fiksasiya etməklə hüceyrədəki bütün üzvi karbonu 
əldə etməyə imkan verir. Rubisko (TƏ 4.1.1.39) 
karbonun fotosintetik assimilyasiyasında ilkin 
reaksiyanı kataliz edir. Bu zaman ribulozo-1,5- 
bisfosfat CO, qazı ilə birləşərək, iki molekul 3- 
fosfoqliserin turşusuna çevrilir (Lorimer, Miziorko, 
1981). Yarpaqdakı zülaların 30-50%-ni təşkil edən 
Rubisko təbiətdə ən çox rast gəlinən zülaldır (Ellis, 
1979). Lakin Rubisko çox aşağı katalitik aktivliyə 
malik olduğu üçün (ali bitkilərdə adətən saniyədə 3- 
5 dövr) fotosintetik orqanlarda olan üzvi azotun 
böyük miqdarının onun tərkibində olmasına zərurət 
yaranmışdır. Buna görə Rubiskonun ekspressiya 
səviyyəsi və onun miqdarı bitkilərdə üzvi azotun 
səmərəli istifadə effektivliyinə güclü təsir göstərir. 
Eləcə də, bir sıra tədqiqatlarda Rubiskonun C3- və 
C4- bitkilərdə fotosintezin sürətini məhdudlaşdıran 
əsas amil olduğu göstərilmişdir (Stitt & Schultze, 


1994; Zhu et al., 2010). 

Fotosintezin C; yolunda CO)-nin assimilyasi- 
yasının ilkin mərhələsi Rubisko ilə kataliz olunur. 
Lakin Rubisko öz katalitik mərkəzində O, ilə də 
qarşılıqlı təsirdə olaraq (oksigenaza reaksiyası) 
fototənəffüsə gətirib çıxarır ki, bu da fotosintezi 
fotoinaktivasiya olunmaqdan qoruyur (Osmond və 
Grace, 1995). Ali bitkilərdə, siyanobakteriyalarda 
və yaşıl yosunlarda Rubisko əsas heksadekamer 
formada olub, səkiz böyük və səkiz kiçik subvahid- 
lərdən təşkil olunur. Böyuk suvahidlorin molekul 
kütləsi 52-55 kDa, kiçik subvahidlərin molekul 
kütləsi isə 13-17 kDa arasında dəyişir. Rubiskonun 
böyük subvahidi xloroplast genomu tərəfindən 
kodlaşdırılır və fermentin katalitik fəallığında işti- 
rak edir. Nüvə genomunda multigenlərlə kodlaşdırı- 
lan kiçik subvahidin fiziolofi rolu tam müəyyənləş- 
dirilməsə də, onun tənzimləyici funksiya daşıdığı 
fərz edilir. Böyük subvahidlərdən birinin başlanğıc 
hissəsi ilə digərinin sonluğu birləşərək dimer əmələ 
gətirirlər. Kiçik subvahidlər isə böyük subvahid- 
lərin N-sonluq hissəsində papaq kimi oturur. 
Fermentin kiçik subvahidləri COz-nın fiksasiya- 
sında birbaşa iştirak etməsələr də, fermentin mak- 
simal fəallıq göstərməsində və sturukturunun stabil- 
liyinin saxlanılmasında vacib rol oynamaqlarıı fərz 
edilir (Andersson and Backlund, 2008, VVhitney et 
al., 2011). Rubiskonun müxtəlif izoformaları ara- 
sında yalnız 30% homologiya olmasına baxmaya- 
raq, onların hamısının ikinci quruluşunda a/B 
lövhələri əmələ gətirən konservativ B struktur 
mövcuddur. Bu struktur N-sonluq domendən (təqri- 
bən 150 amin turşusu qalığı) və daha böyük C- 
sonluq domendən (təqribən 320 amin turşusu qalı- 
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ğı) ibarətdir. Bu dimerdə böyök subvahidlərin bir- 
biri ilə qarşılıqlı əlaqəyə girdiyi sahələrdə fermentin 
fəal mərkəzləri yerləşmiş olur. Yüksək dərəcədə 
konservativ katalitik amin turşu qalıqları, əsasən 
a/B lövhələr olan domends yerləşir. Katalizdən 
əvvəl Rubisko fermenti aktivləşməsi üçün konser- 
vativ aktiv mərkəzdə yerləşən lizin aminturşu qalığı 
(bir çox bitki Rubiskolarının böyük subvahidlərində 
bu subvahidin amin turşu ardıcılığında 201 yerdə 
olur) CO, molekulu ilə reaksiyaya girərək karbomat 
əmələ gətirir, sonra isə Mg”" ionunu birləşdirməklə 
kompleksdə stabilləşmə baş verir (Andersson and 
Backlund, 2008). CO, və Mg” iştirak etdikdə 
karbamilləşmə spontan olaraq baş verir. Lakin 
Kalvin tsikilinin təqribən hər yüzüncü katalitik 
dövranında əmələ gələn ksilüloza-1,5-bisfosfat 
daxil olmaqla bir sıra şəkər fosfatları (Edmondsonet 
al., 1990, Portis, 2003), eləcədə ribulozo-1,5- 
bisfosfatın və başqa şəkər fosfatlarının artıq 
miqdarı bu prosesi zəiflədir (Spreitzer and Salvucci, 
2002; Portis, 2003). “Katalitik şaperon” olan 
Rubisko aktivaza bu şəkər fosfatlarının Rubiskonun 
aktiv mərkəzindən ayrılmasına yardım etməklə 
spontan olaraq yenidən karbamilləşməyə imkan 
yaradır (Portis, 2003). Bəzi bitki növlərində 2- 
karboksiarabinitol-1-fosfatin iştirak etdiyi digər bir 
posttranslasiya tənzimləmə mexanizmi də fəaliyyət 
göstərir. Bu qeyri-adi şəkər fosfatı Rubiskonun 
aktivliyini zəiflətsə də, fermentin proteazalara qarşı 
müdafiəsini təmin edə bilir (Parry et al., 2003, 
Parry et al., 2008). Rubiskonun aktivliyi bir sıra 
inhibitorlardan asılı olaraq da tənzimlənir. Rubisko 
aktivaza fermenti Rubiskonun aktiv mərkəzini 
inhibitorlardan azad edir və növbəti katalizə imkan 
yaradır. Son zamanlar belə bir fikir söylənilir ki, 


— 
N 





Rubiskonun aktivliyi maksimal məhsuldarlığı təmin 
edəcək səviyyədə tənzimlənməmişdir və onun ak- 
tivliyinin tənzimlənməsində iştirak edən Rubisko- 
aktivaza bu istiqamətdə aparılacaq tədqiqatların 
əsas hədəfi ola bilər (Parry et al., 2008). 

Rubisko aktivaza fermenti ilk dəfə böyüməsi 
üçün karbon qazının yüksək qatılığını tələb edən 
Arabidopsisin (Arabidopsis thaliana) rca mutantı- 
nın analizi zamanı identifikasiya edilmişdir (Sal- 
vucci et al., 1985). In vitro tədqiqatlar göstərmişdir 
ki, Rubisko aktivazanın fəaliyyəti üçün ATF tələb 
olunur və o şəkər fosfatlarını Rubiskonun aktiv say- 
tından kənarlaşdırır. İlkin olaraq Mate et al. (1996) 
Rubisko aktivazanın təsir mexanizmini əks etdirən 
model təklif etmisdir (Şəkil). Bu modelə görə, 
Rubisko aktivaza Rubisko zülalının strukrurunda 
katalitik mərkəzdə olan və adətən liqandları əhatə 
edən qapalı polipeptid həlqələrin açılmasınında 
iştirak edir. Belə bir hipotez irəli sürülür ki, 
Rubisko aktivaza ATF-in hidrolizi ilə aktivləşdikdə 
zülalın strukturundakı qapalı həlqələrə görə 
Rubiskonu tanıyır və onun aktiv mərkəzinə birləşir. 
Nəticədə həlqələr açılır, liqandlar azad olur və 
aktivaza öz inaktiv formasına qayıdar. 

Belə bir mühüm funksiya nəticəsində Rubisko 
aktivaza Rubiskonun katalitik cəhətdən uyğun olan 
aktiv mərkəzlərinin miqdarını təyin edir. Rubisko 
aktivazanın fəaliyyəti üçün ATF zəruridir və ADF 
isə bu fermentin ingibitoru hesab olunur. Bu 
səbəbdən xloroplastlarda ATF/ADF nisbətinə təsir 
göstərən şərait Rubisko aktivazaya və bununla da 
Rubiskonun aktivliyinə təsir edir. Rubisko 
aktivazaya spesifiklik xasdır, belə ki, Solanaceae 
fəsiləsinin növlərində (məs. tütün, pomidor, petu- 
niya) olan Rubisko aktivaza bu fəsilədən olmayan 
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Şəkil, Rubikonun Rubisko aktivaza ilə modulyasiyasının sxemi (Mate et al., 1996). 
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niya) olan Rubisko aktivaza bu fəsilədən olmayan 
bitkilərdəki, o cümlədən yaşıl yosun olan Chlamy- 
domonas reinhardtii-do olan Rubisko üçün qeyri- 
effektiv aktivatordur və əksinə (Wang et al., 1992). 

Solanaceae fəsiləsinə aid olmayan kreozotdan 
(Larreatri dentata) ayrılmış Rubisko aktivazanın C- 
domeninin əsas hissəsinin kristallarının 1.9A ölçü- 
də rentgen struktur analizi göstərmişdir ki, zülalın 
ikinci qurluşu kanonik dörd spiraldan ibarətdir. 
Onun avara bənzər uzantısında 9 burulmuş spiral 
qeyri-nizamlı strukturu olan peptid zənciri ilə 
birləşmişdir. “Avarın” uc hissəsinə yaxın yerləşən 
Lys-313 və Val-316 qalıqları Rubiskonun növ-spe- 
sifik tanınmasında iştirak edirlər (Henderson et al., 
2011). Lakin Solanaceae fəsiləsinə aid olan tütündə 
bu uzun spiral qısa ilgək ilə birləşmiş iki o-spiralla 
əvəz olunmuşdur. Tütün bitkisində spesifikliyə təsir 
göstərən amin turşu qalığı kiçik və daha uzaqda 
olan spiralda yerləşdiyi yaxın vaxtda göstərilmişdir 
(Stotz et al., 2011). Bu mexanizmə görə Rubisko 
aktivaza Rubiskonun qapalı inaktiv konformasiya- 
sını destabilləşdirir. Tütün bitkisində olan Rubisko 
aktivazanın rentgen strukturuna əsaslanan modelə 
görə, o Rubiskonun 6-cı ilgəyinin C-sonluğunun 
yerini dəyişir və nəticədə fermentin aktiv mərkəzi 
açılır. 

Öyrənilən bitki növlərinin çoxunda Rubisko 
aktivazanın alternativ splaysinq vasitəsilə eyni bir 
gendən əmələ gəlmiş və ya ayrı-ayrı genlərlə kod- 
laşmış iki izoformadan ibarət olduğu göstərilmişdir 
(VVerneke et al., 1989, Portis, 2003). Bəzi bitki 
növlərində Rubisko aktivazanın bir-birindən mole- 
kul kütləsinə görə fərqlənən iki uzun (a) və qısa (b) 
izoformaları ekspressiya olunur (Spreitzer and 
Salvucci, 2002). KDNT və uyğun genom DNT-si 
ardıcıllıqlarının analizi göstərmişdir ki, düyüdə olan 
Rubisko aktivazanın iki izoforması arasında uzun 
polipeptidində onun karboksil sonluğuna 33 amin 
turşuqalığının əlavəsi və zəncirin digər sahələrində 
5 amin turşu qalığının əvəzləməsi istisna olmaqla 
99% bir-biri ilə eyniyyət təşkil edirlər (To et 
al.,1999). Arpa bitkisinin yarpaqlarında Rubisko 
aktivazanın polipeptidi iki müxtəlif genlə kodlaşır 
və bu iki Rubisko aktivazanın geninin transkripsiya 
sürəti arpa yarpaqlarının inkişaf fazalarından asılı 
olaraq fərqli dəyişdiyi göstərilmişdir. Qarğıdalıda 
iki müxtəlif genlər tərəfindən kodlaşan iki Rubisko 
aktivaza polipeptidinin expressiya olunduğu 
göstərilmişdir (Ayala-Ochoa et al., 2004). Rubisko 
aktivazanın uzun izoformasının aktivliyi tioredok- 
sinf vasitəsilə redoks tənzimlənir (Zhang and Portis, 
1999, Zhang et al., 2002) və bu tənzimlənməyə 
səbəb karboksil sonluğunda bir-birinə yaxın yerlə- 
şən iki sisteyin qalığının olması ilə nukleotid bir- 
ləşdirən sahə arasındakı qarşılıqlı təsirin olduğu 
qeyd olunur. Rubisko aktivazanın uzun izoforması 
tioredoksin vasitəsilə redoks tənzimlənməyə məruz 


qaldığı üçün ATF/ADF səviyyələrinin və xloro- 
plastların redoks potensialından asılı olduğundan 
onların azalması fermentin aktivliyinin və bunu isə 
öz növbəsində Rubiskonun aktivliyinin azalmasına 
gətirib çıxardığı bir sıra tədqiqatlarda göstətilmişdir 
(Zhang və Portis, 1999, Spreitzer və Salvucci, 
2002; Zhang et al., 2002). Lakin bəzi növlərdə 
(məs. tütün, pomidor və qarğıdalı) Rubisko aktiva- 
zanın yalnız redoks tənzimlənməyə məruz qalma- 
yan qısa izoforması ekspressiya olunduğu göstəril- 
mişdir. İki Rubisko aktivaza izoformasının ekviva- 
lent miqdarını alternativ splaysinq yolu ilə ekspres- 
siya edən Arabidopsis və ispanaqdan fərqli olaraq, 
düyü bitkisinin yarpaqlarında istər mRNT, istərsə 
də zülal səviyyəsində qısa izoformanın miqdarı 
uzun izoformadan çox olur. Güman edilir ki, düyü 
yarpaqlarında Rubisko aktivaza izoformalarının 
müxtəlif miqdarda olması alternativ splaysinq 
effektivliyinin müxtəlifliyindən irəli gəlir. Bu iki 
izoformanın zülal miqdarının müxtəlifliyi onların 
fizioloji əhəmiyyətinin müxtəlifliyinin göstəricisi 
hesab olunur. Müxtəlif temperaturlarda Rubiskonun 
ilkin aktivliyi həll olan Rubisko aktivazanın qısa 
izoformasının miqdarından çox asılı olduğu göstə- 
rilmişdir (To et al., 1999). 

Rubisko aktivazanın in vivo fəaliyyəti onun 
monomerləri və Rubisko arasında yüksək dərəcədə 
nizamlı olan qarşılıqlı təsirlərdən asılır (Salvucci et 
al., 1987; Portis et al., 2008). Lakin optimal foto- 
sintez üçün tələb olunan temperaturdan bir qədər 
yüksək temperaturlarda bu qarşılıqlı təsirlər baş 
vermir (Crafts-Brandner and Lavv, 2000), lakin 
yenidən optimal temperatura qayıtdıqda bu qarşı- 
lıqlı təsirlər bərpa olunur (Salvucci, 2008). Tempe- 
ratur optimaldan xeyli yüksək olduqda Rubisko 
aktivaza monomerləri adətən yüksək molekullu 
formalar və ya həll olmayan aqreqatlar əmələ gətirir 
ki, bu da onun denaturasiya olunduğunu göstərir 
(Feller et al., 1998; Law and Crafts-Brandner, 
1999, Rokka et al., 2001). Lakin aqreqat əmələ 
gətirmiş və ya qismən nativ strukturu pozulmuş 
Rubisko aktivazanın sonradan aktivliyini bərpa edə 
bilməsi yoxsa in vivo deqradasiya olması aydın 
deyildir. 

Rubisko aktivaza geninin ekspressiyasının 
gün ərzində dəyişdiyi bir cox tədqiqat işlərində 
göstərilmişdir (Lavv and Crafts-Brandner, 2001). 
Rubiskoaktivaza zülalının sintezi ilə ontogenezdə 
bitkinin stresə cavab olaraq transkriptin miqdarın- 
dakı dəyişikliklərlə tənzimləndiyi hələ ilkin 
tədqiqatlada göstərilmişdir (Zielinski et al., 1989). 
Həmçinin Rubiskoaktivaza zülalının miqdarının 
normal temperaturlarda Rubiskonun aktivləşməsi 
üçün tələb olunan səviyyədən çox olduğu 
göstərilmişdir (Yamori and von Caemmerer, 2009). 
Rubiskonun ali bitkilərdə yüksək temperaturlarda 
çox stabil olduğu, lakin in vitro şəraitində 33°C 
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temperaturda qeyri-stabil vəziyyətə keçdiyi göstə- 
rilmişdir (Eckardt and Portis, 1997, Crafts-Bran- 
dner et al.,1997). Belə fərz edilir ki, Rubisko 
aktivaza yüksək temperaturun fotosintezə ingibitor 
kimi təsir göstərdiyi birinci mərhələdə iştirak edir 
(Feller et al.,1998; Law and Crafts-Brandner, 
1999), Hətta gen mühəndisliyi yolu ilə Rubisko 
aktivazanın miqdarı xeyli azaldıqda belə, optimal 
inkişaf şəraitində transformasiya olunmuş bitkilərdə 
fotosintezin sürəti və ya Rubiskonun aktivləşmə 
vəziyyəti əhəmiyyətli dərəcədə dəyişmir (Zhang et 
al., 2002, Yamori and von Caemmerer, 2009). 
Lakin orta dərəcəli istilik stresinə məruz qaldıqda 
Rubisko aktivazanın miqdarının cüzi azalması belə 
Rubiskonun deaktivləşməsinə və CO: qazının assi- 
milyasiya sürətlərinin azalmasına gətirib çıxarır. 
Müxtəlif iqlim şəraitində uyğunlaşmış bir neçə bitki 
növündə istilik stresi zamanı fotosintezin məhdud- 
laşdırılması ilə Rubisko aktivazanın termal qeyri- 
stabilliyi və Rubiskonun aktivləşməsi arasında 
əlaqə aşkar edilmişdir. İstilik stresi nəticəsində 
Rubisko aktivazanın strukturunda baş verən 
dəyişikliklərin Rubiskonun fotosintezin adekvat 
sürətlərini kataliz etmək üçün tələb olunan səviy- 
yəsindən enərək deaktivləşməsinə gətirib çıxardığı 
geyd edilir. Digər xloroplast zülalları ilə müqayi- 
sədə rubisko aktivaza fermenti termal denaturasi- 
yaya qarşı olduqca həssasdır. Öyrənilən bitkilərin 
çoxunda Rubiskonun deaktivləşməsi 30-35°C-don 
yüksək temperaturda baş verir ki, bu da həmin 
bitkilərdə Rubisko aktivazanın aktivliyi üçün tem- 
peratur optimumuna uyğundur (Carmo-Silva and 
Salvucci, 2011). Bitklərin istiliyə uyğunlaşmasının 
mexanizimlərini müəyyən etmək üçün stresə məruz 
qalan və qalmayan bitkilərdə Rubisko aktivaza 
fermenti öyrənilmişdir (Kurek et al., 2007). Bitki- 
lərdə Rubisko aktivazanın istiliyə davamlılığını 
artıran fərqli formalarınnın induksiya olunuduğu 
bir çox tədqiqatlarda geyd olunmuşdur. Belə ki, 
ispanaq bitkisində isti şəraitdə alternativ splaysinq 
yolu ilə 45 kDa izoforma əmələ gəldiyi, normal 
şəraitdə isə 41 kDa izoformanın yeganə formanın 
sintez olduğu göstərilmişdir (Crafts- Brandner et 
al., 1997). Bu tədqiqatlarda in vitro uzun izo- 
formanın 45°C, qısa izoformanın isə təqribən 32°C- 
yə qədər temperaturalarda davamlı olduqları 
göstərilmişdir. Pambıq bitkisində istilik stresi 
zamanı normal şəraitdə ekspressiya olanan 47 və 43 
kDa formalara əlavə olaraq, 46 kDa izoformanın 
sintez olunduğu göstərilmişdir (Lavv et al., 2001). 
Buğda bitkisində Rubiskoaktivaza aktivliyinin 
istiliyə uyğunlaşması 46 kDa izoformanın miqdarı- 
nın cüzi azalması, 42 kDa və 41 kDa izoformaların 
miqdarında isə baş verən böyük artım ilə bağlıdır 
(Law, Crafts-Brandner, 2001, Ristic et al., 2009). 
Bu növlərdə həmin izoformaların qarışığının onla- 
rın aktivliyinin termal stabilliyini in vitro şəraitində 
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artırdığı göstərilmişdir (Portis, 2003). Lakin istiliyə 
qarşı həssaslığına görə fərqlənən müxtəlif izofor- 
malara malik növlərdən fərqli olaraq, tütündə yalnız 
bir izoformanın sintez olunduğu göstərilsə də (Sal- 
vucci et al., 2001), arabidopsisdə oxşar termal sta- 
billiyə malik iki izoforma əmələ gəlir (Kallis et al., 
2000). 

Rubisko aktivazanın iki formasına malik olan 
noxud bitkisində qısa forma uzun formaya nisbətən 
termal denaturasiya və aqreqasiyaya qarşı daha 
həssasdır. Aktivazanın ispanaq yarpağınıda aşkar 
edilmiş iki forması haqqında da oxşar nəticələr 
alınmışdır (Rokka et al., 2001). Anti-aktivaza tütün 
bitkisinin yetkin yarpaqlarında Rubiskonun miqdarı 
əhəmiyyətli dərəcədə artır və bu artım yaşlı yarpaq- 
larda daha çox olur (He et al., 1997). Bu müşahi- 
dələr göstərir ki, Rubisko aktivaza fermenti yetkin 
yarpaqlarda Rubiskonun miqdarına daha çox təsir 
göstərir. COə-nın qatılığının yüksək olduğu şəraitdə 
Rubiskonun miqdarının azalması bir çox bitki 
növlərində aşkar edilmişdir. Düyü bitkisində Rubis- 
konun kiçik subvahidinin geninin expressiyasının 
səviyyəsi COz-nin yüksək qatılığında azalır, lakin 
həmin şəraitdə Rubisko aktivazanın gennin expres- 
siyasının səviyyəsi isə artır (Fukayama et al., 2009). 

Rubisko aktivaza fermentinin stukturu, aktiv- 
liyi və zülalını miqdarı istilik stresinin təsirindən 
asılı dəyişməsi yaxşı öyrənilsə də, quraqlıq və duz 
sreslərinin təsiri zamanı genlərinin ekspressiyası və 
zülalların miqdarının dəyişməsi az tədqiq olunmuş- 
dur. Düyü bitkisində su qıtlığına bitkinin verdiyi 
ilkin cavab kimi 4 gündən sonra rubiskoaktivaza 
transkriptinin miqdarı artsa da, lakin bu artımın duz 
stresinə məruz qalmış bitkilərdə 12 gün sonra baş 
verdiyi qeyd olunur (Wang et al., 2011). Lakin son 
tədqiqatlar göstərir ki, rubisko aktivaza fermentinin 
geninin transkriptinin səviyyəsi həm quraqlığın tə- 
siri və quraqlıqdan sonraki bərpa dövründə Kentuki 
göy otu bitkisinində dəyişmir (Xu et al., 2013). 
Lakin RCA-nın transkriptinin miqdarının azalması 
və artması başqa bitki növlərində və/və ya stresin 
başqa intensivliyində müşahidə edilir (Pelloux et 
al., 2001). Son dövrlərdə mülayim qurşaqlarda 
yetişdirilən mədəni taxıllar üçün model bitki kimi 
istifadə olunan Brachypodium bitkisində bu fer- 
mentin geninin ekspressiyası və zülalının miqdarı- 
nın dəyişməsi bizim tərəfimizdən bitkinin inkişafın- 
dan və eləcə də su və düz streslərinin dərəcəsindən 
asılı olaraq öyrənilmişdir. Alman nəticələr göstər- 
mişdir ki, rubisko aktivaza fermentinin kiçik iso- 
formasının miqdarı normal şəraitdə yetişdirilmiş 
bitkilərdə uzun isoformaya nisbətən çox olur. Lakin 
su və duz stresinə məruz qalmış bitkilərdə stresin 
müddətindən asılı olaraq uzun isoformanın miqdarı 
qısa izoformaya nisbətən artır. Rubisko aktivazanın 
geninin traskripsiya səviyyəsi yarpaqların müxtəlif 
yaruslarında kəskin dəyişmir. Lakin ilkin cücərti- 
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lərdə onun geninin ekspressiyası su stresinin təsi- 
rindən azalır (Bayramov, Guliyev, 2014). 

Soya bitkisində göstərilmişdir ki, rubisko akti- 
vaza fermentinin hər iki izoformasının geninin 
ekspressiya səviyyəsi ila rubiskonun aktivliyi və 
onun dən məhsuldarlığı arasında müsbət korelyasi- 
ya vardır (Yin et al., 2010). Eləcə də son tədqiqat- 
larda qarğıdalı bitkisində mol.küt. 45-46 kDa olan 
rubisko aktivaza zülalının miqdarı ilə bitkinin məh- 
suldarlığı arasındakı müsbət korrelyasiya olduğu 
göstərilmişdir (Yin et al., 2014). Bu isə əvvələr 
yüksək məhsuldarlığa malik qarğıdalı sotrlarında az 
məhsuldar sortlara nisbətən rubisko aktivaza fer- 
mentinin yüksək fəallığa malik olduğunu göstərən 
nəticəyə uyğun gəlir. Belə bir hipotez irəli sürmək 
olar ki, rubisko aktivazanın endogen səviyyələri 
supraoptimal temperaturlarda bitkinin məhsuldarlı- 
ğında mühüm rol oynaya bilər və Rubisko aktivaza 
zülalının istiliklə tənzimlənən səviyyələri və yaxud 
yeni rubisko aktivaza izoformalarının sintezi dənli 
bitkilərə istilik stresi zamanı məhsuldarlığı yüksək 
səviyyədə saxlamaq üçün zəruri olan fotosintezin 
yüksək səviyyəsini təmin edir. 
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PyöncKo AkruBa3a: CTpyKTypa, Əkcrnpecensi M Pery-ısTopHası Pob 
HI.M.BafipaMoB 
Hucmumym bomanuxu HAHA 


Pnöyzoso-6Hcdyocd—bar KapOoKcua3a/oKcureHa3a (Pyöncko) aKTHBa3a CTOCOÖCTBYET OTCOC/MHEHHEO 
HHTHÖHTODOB, CHJIbHO CBA3AHHbIX C AKTHBHBİMH. HEHTpaMH PyOucko, 3a cüeT əHeprHE ruzpomM3a ATO u, 
TEM CaMBIM, HTpa€T CyHVECTBEHHYDO POllb B peryzsMHH (POTOCHHTe3a B pacTeHHsiX. PyOucko aKTHBa3a HTpaeT 
BA?KHyTO POJIb B perya pocTa pacTeHHİİ, yuacTBya B KaTayH3e peaKI[MH aKTHpOBAHHA caMoro 
pacrrpocrpaHeHHOTO B TIpHpo/ze depMeHTa — PyöHCKO, KOTOPBİİ KaTanHanpyer MepBH4YHy!O peakI[Hto 
(OTOCHHTeTHYecKOH accuMumanHH CO, B o63ope oÖcyəkyaerca pons PyöHcko aKTHBa3bi B 
BOCCTAHOB/IEHHH KaTasIMTH4eCKOM AKTHBHOCTH PyOucko, ee CTpyKTYpHO-ĎYHKUHOHAJIÞHOe CTPOCHH€, 
MEXaHH3M Pery:suHH.  ƏKCTİDECCHH TEHOB H3OĞOPpM H cosepxKaHHa Geka B 3aBHCHMOCTH OT HHpKa/HOTO 
UHKIA H T€IHTOBOTO crpecca. Oöcyə?kyraeTcsa TAKKe BO3MO?KHası pob PyOucko aKTHBa3bI B TOBBHHEHHH 
3PeKTHBHOCTH İ)OTOCHHT€Sa JIA YBETHHEHHS WPOAYKTMBHOCTH 3epHOBBIX paCTEHHİ., 


Kioxesvie cnosa: Pomocuume3, Pyöucko, Pyöucko axmusasa, usoqbopma, aKcnpeccua, pe2ylayua, 
menjlogou cmpecc 
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Rubisco Activase: Structure, Expression And Regulation Role 
S.M. Bayramov 
Institute of Botany, ANAS 


Ribulose-bisphosphate carboxylase/oxygenase (Rubisco) activase uses the energy from ATP hydrolysis to 
remove tight binding inhibitors from Rubisco, thus playing a key role in regulating photosynthesis in plants. 
Being one of the most common enzymes in the nature Rubisco activase activates Rubisco, which is the 
catalizator of the primary reaction of CO: assimilation and plays an important role in the regulation of plant 
growth. The review provides information on the role of Rubisco activase in the recovery of Rubisco catalytic 
activity, structural and functional composition of the enzyme, duirnal changes of the gen expression and 
protein amount as well as regulation mechanisms under stress. The possible role of Rubisco activase in 
increasing photosynthetic efficiency to improve plant productivity has also been discussed. 


Key words: Photosynthesis, Rubisco, Rubisco activase, isoform, expression, regulation, heat stress 
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